
植物水孔蛋白的亚细胞分布与生理功能研究浅析 *

庞永奇 1) 王高奇 2) 王旭初 1) 陈 珈 2) 王学臣 2)**

(1)中国热带农业科学院热带生物技术研究所，农业部热带作物生物学与遗传资源利用重点实验室，海口 571101；
2)中国农业大学生物学院，植物生理学与生物化学国家重点实验室，北京 100193)

摘要 水孔蛋白(aquaporin，AQP)因具有水转运活性而得名，然而随着研究的深入，水孔蛋白转运活性的多样性与生理功能
的多样性不断被报道．本文综合分析了植物水孔蛋白亚细胞定位与功能多样性的研究进展，重点综述了植物水孔蛋白广泛的

亚细胞分布特点，以及亚细胞上的再分布现象与植物水孔蛋白生理功能多样性间的关系，并对植物水孔蛋白研究中存在的

问题及研究方向进行了分析，认为水孔蛋白多样化的生理功能的作用机制需要结合其组织定位与亚细胞定位进行分析才能

揭示．

关键词 水孔蛋白，转运活性，功能多样性，亚细胞定位

学科分类号 Q94，Q51 DOI: 10.3724/SP.J.1206.2011.00617

生物化学与生物物理进展
Progress in Biochemistry and Biophysics
2012, 39(10): 962~971

www.pibb.ac.cn

*国家自然科学基金(31200199)，国家重点基础研究发展计划(973)

(2012CB114204)和中央级公益性科研院所基本科研业务费专项资金

(ITBB110102)资助项目.

**通讯联系人.

Tel: 010-62732706, E-mail: xcwang@cau.edu.cn

收稿日期：2011-12-26，接受日期：2012-02-27

水孔蛋白(aquaporin，AQP)是指一类能选择性
地高效转运水分子的通道蛋白，分子质量一般

在 23～31 ku之间，属于古老的膜内在蛋白(major
intrinsic protein，MIP)超家族，广泛存在于植物、
动物、微生物等各类生物体中，各生物体中的水孔

蛋白具有高度保守的结构特征与功能结构域[1-2]．

水孔蛋白功能的确定最早是在 1992年，Preston等[3]

利用爪蟾卵母细胞异源表达系统成功证明了从人红

细胞质膜分离的 CHIP28 的水转运活性，CHIP28
作为第一个被证实的水通道蛋白被定名为 AQP1．
水孔蛋白家族成员的纳入主要是通过氨基酸序列的

同源性以及保守的功能结构域比对进行归类划分，

随后再对其转运活性进行相应验证，因此后来发

现，某些水孔蛋白成员除了水转运活性以外还具有

其他一些中性小分子或某些气体分子的转运活性、

甚至某些成员没有水转运活性而具有其他一些转运

活性而仍然归类于水孔蛋白家族．近期，Gupta等[4]

汇总了 341 种生物的 1 008 个水孔蛋白基因的信
息，并对其结构特点进行了系统分析与整理，建立

了较为齐备的数据库 MIPModDB，相应资料可从
http://bioinfo.iitk.ac.in/MIPModDB/statistics.php网站
进行查阅．表 1中对部分模式生物中的水孔蛋白家
族进行了整理．

除了在不同物种材料中不断有新的水孔蛋白被

发现，有关水孔蛋白转运活性多样性及生理功能多

样性等方面的研究也在不断深入，尤其是水孔蛋白

在特定的亚细胞位置表现特定转运功能的发现，使

得我们对水孔蛋白的作用方式有了更多的了解[5-7].
本实验室于 20世纪末即开始对逆境，尤其是保卫
细胞相关的水孔蛋白，展开研究[8-10]，近年来通过

对拟南芥水孔蛋白家族大部分成员的系统研究，我

们在水孔蛋白硼营养及互作蛋白调控等方面有了一

些新的研究结果[11-12]．同时，在研究中我们也发现

只有将 AQP的转运活性与其亚细胞定位相结合才
能更准确地揭示水孔蛋白的生理功能．目前已有一

些关于水孔蛋白的结构特征、生理功能以及活性

调控等方面的综述讨论[13-16]，本文着重对植物 AQP
的亚细胞分布结合转运活性与生理功能进行综合

分析．



庞永奇, 等：植物水孔蛋白的亚细胞分布与生理功能研究浅析2012; 39 (10)

模式生物 拉丁学名 个数 组织 /细胞分布 转运选择性

拟南芥 Arabidopsis thaliana 35 根、茎、叶、花、荚、种子等部位广泛分

布

水、甘油、氨水、尿素、CO2、H2O2、硼

酸、乳酸、砷酸等

球蒴藓 Physcomitrella patens 23 配子托 水、甘油

斑马鱼 Danio rerio 18 脑、眼、肠、肾、肝、卵巢、睾丸、皮肤、

肌肉等广泛分布

水、尿素、甘油

小鼠 Mus musculus 13 晶状体、红细胞、心肝肾等脏器以及各腺

体等广泛分布

水、甘油、尿素、H2O2、CO2、NO、砷

酸等

果蝇 Drosophila melanogast 8 体壁、马氏管、脑组织等 水

线虫 Caenorhabditis elegans 8 肠、排泄细胞、皮下组织等 水、甘油

酵母 Saccharomyces cerevisiae 2 质膜 水

大肠杆菌 Escherichia coli 2 质膜 水、甘油

Table 1 Number，tissue distribution and transport selectivity of family aquaporin in model orgnisms
表 1 模式生物水孔蛋白家族的成员数、组织分布及转运选择性

1 植物水孔蛋白亚细胞分布的多样性

早期人们根据植物水孔蛋白的亚细胞定位情

况、氨基酸序列的同源性以及其他结构功能特征大

致将其分为 4类：质膜内在蛋白(plasma membrane
intrinsic proteins，PIPs)、液泡膜内在蛋白(tonoplast
membrane intrinsic proteins， TIPs)、类 Nodulin26
(NoD26)内在蛋白(Nodulin26-like MIPs，NIPs)和小
的基本内在蛋白 (small and basic intrinsicproteins，
SIPs)[17-18]．随后在对苔藓植物球蒴藓中发现的水孔

蛋白家族进行分类时，根据其蛋白质序列结构及转

运功能的特点新增了类 GlpF (glycerol facilitator)膜
内在蛋白(GlpF-like intrinsic proteins，GIPs)、HIPs
(hybrid intrinsic proteins)和 XIPs (X intrinsic proteins,
XIPs)三个类别[19-21]．尽管未发现确定的亚细胞定位

信号[14, 22]，水孔蛋白亚细胞分布的多样化已经突破

了最初分类的认识，目前在质膜、液泡膜、内质网

膜[23]、叶绿体膜[7]、线粒体膜[24]等膜系统均有存在

水孔蛋白的报道(图 1)．并且也发现在不同组织部
位及不同环境下，水孔蛋白在亚细胞水平上存在着

再分布(redistribution)现象[14, 25]，对其亚细胞分布状

态的分析有助于对其转运活性及生理功能的理解．

Fig援 1 Diversity of subcellular localization profiles of aquaporins (modified from reference[14])
图 1 水孔蛋白亚细胞分布的多样性(修改自参考文献[14])
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2 植物水孔蛋白功能的多样性

水孔蛋白以转运水而得名，然而随着研究的拓

展，已发现该族成员中存在其他许多中性小分子物

质的转运活性，如甘油、尿素、NH3 和 NH4
+、

CO2、H2O2
[53]、硼酸[43]、硅酸[54]、乳酸[42]以及砷酸[41]

等，且某一蛋白质单独或与其他蛋白质互作而可能

具有几种转运活性[13]．其在某一特定分布时是否同

时发挥几种转运活性以及存在怎样的调控有待验

证．同时，由于水孔蛋白的转运活性多通过爪蟾卵

母细胞等异源表达系统证明，在植物体内是否具有

相应的转运活性则需要进一步分析．

3 植物水孔蛋白的亚细胞定位与生理功能

水孔蛋白的表达具有较强的时空特异性，在需

要水分大量流动的组织和器官中，水孔蛋白的表达

量相对较高，如根表皮、外皮层和内皮层细胞、靠

近木质部导管的木薄壁细胞、韧皮部伴胞、保卫细

胞等．所谓“在其位，司其职”，水孔蛋白生理功

能的发挥与其表达的时期及其存在的部位密切相

关，其功能涵盖了种子的成熟与萌发[55-56]、细胞伸

长[57-58]、根的生长[59]、叶子的伸展与运动[60]、花瓣

的展开[58]、花粉及胚珠发育[61-62]等一系列的生理过

程．下文主要针对水孔蛋白在氮营养代谢、硼营养

代谢、CO2代谢及硅代谢等方面的生理功能，结合

其亚细胞定位情况进行简要分析．

3援1 水孔蛋白与水分代谢

植物的生长发育在很大程度上依赖于对水分的

有效利用．水孔蛋白在实现水分的快速跨膜运输、

有效调节细胞内外的渗透平衡过程中发挥着重要功

能．在细胞、亚细胞水平，定位于质膜的水孔蛋白

主要负责水分的吸收和外排，定位于细胞质膜内陷

形成的质膜体上的水孔蛋白有助于质体与液泡间的

水分运输，定位于液泡膜的水孔蛋白则在调节膨压

方面发挥功能．对整株植物来说，植物水孔蛋白的

特异性分布，表明该区域发生了强烈的水分跨细胞

流动．有关水孔蛋白水转运活性以及相关生理功能

方面已有详细综述[60, 63-64]，此处不再赘述．

3援2 水孔蛋白与氮营养代谢

氮源作为植物生长所需的大量营养元素，其重

要性不言而喻．水孔蛋白以其 NH3、NH4
+以及尿

素转运活性参与氮代谢过程．Liu等利用酵母突变
体功能互补实验发现，拟南芥的 AtTIP1;1、AtTIP1;2、
AtTIP2;1以及 AtTIP4;1具有尿素转运活性，并推测

其可能担负着将细胞质中的尿素转移并贮存于液泡

中的职责，从而从亚细胞水平对尿素的营养需要与

高浓度时的毒害效应进行协调[26, 65]．液泡以及液泡

膜定位的水孔蛋白及其他转运体在营养物质代谢平

衡中的调节作用值得关注．

Soto等[66]利用爪蟾卵母细胞异源表达系统研究

发现，AtPIP2;3 分别与 AtTIP5;1 或 AtTIP1;3 进行
共注射时均可表现出明显的尿素转运活性，后 2个
基因主要在花粉中强表达，推测这 3个基因可能参
与花粉发育过程中的氮营养代谢．进一步的研究发

现，在缺乏氮营养条件下的花粉体外培养实验中，

拟南芥 AtTIP1;3、AtTIP5;1的单突变体或二者的双
突变体均表现为花粉管伸长受阻的表型，表明这 2
个基因对于花粉发育过程中的氮营养利用是必需

的，利用 LAT52 花粉特异表达的启动子驱动
GFP-TIP5;1表达进行亚细胞定位分析的研究结果表
明，该融合蛋白定位于花粉管中的线粒体上，推测

该基因可能对线粒体上的尿素代谢发挥功能[24]．然

而，根据近期 Borg等[67]的报道及我们早期的研究

结果，A tTIP5;1 基因自身启动子驱动 TIP5;1-GFP
表达时该蛋白质在花粉中特异性定位于精细胞而非

线粒体，表明 AtTIP5;1 可能在精细胞发挥功能 援
A tPIP2;3 是否也能在精细胞定位则未见报道，
A tTIP5;1是否能够在精细胞发挥尿素转运功能，或
者是通过其水转运活性影响精细胞的发育继而影响

到花粉对氮营养的利用才表现出花粉在缺氮培养基

上的表型，则需要进一步验证．

3援3 水孔蛋白与硼营养代谢

硼作为微量必需元素对植物的生长发育具有关

键性的制约作用，近期的研究表明，植物体发展出

一系列精密系统维系植物体内外的硼代谢平衡[68]，

水孔蛋白也在其中扮演着重要角色．拟南芥中被证

明与硼代谢相关的水孔蛋白有：受低硼诱导在根尖

及根毛处强表达的 AtNIP5;1；主要在幼嫩叶片的叶
柄、花的基部、茎节处尤其是韧皮部的伴胞中表达

的 AtNIP6;1；以及在花蕾中花粉粒发育的第 9 至
11期选择性表达的 AtNIP7;1．研究结果表明三者
均定位于细胞质膜．在低硼条件下，拟南芥硼的高

效吸收依赖于 AtNIP5;1在根部的表达．T-DNA插
入突变体材料的数据表明，在低硼环境中，

A tNIP5;1的缺失严重影响植物根的伸长及茎叶的
发育，成株则表现为“花而不实”的典型缺硼症

状[43]；AtNIP6;1的缺失则严重影响硼向幼叶部位的
有效转运，幼叶小且卷曲[45]；AtNIP7;1的缺失使得
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花发育尤其是花粉管的萌发伸长受到影响，表明

AtNIP7;1可能在花粉发育过程中的硼吸收利用中发
挥功能[69-70]．最新研究结果表明，AtNIP5;1的 5忆非
翻译区在高硼时该基因mRNA的降解是必要元件[71],
AtNIP5;1的缺失可以避免环境中的硼通过该孔道进
入植物体内．AtNIP5;1定位于根表皮细胞偏向于外
侧的细胞膜上[72]，从而促进环境中的硼向细胞内运

输，这从一个侧面也说明水孔蛋白在细胞以及亚细

胞上的局部分布对于功能的发挥具有重要作用．

营养元素在亚细胞分布上的变化情况有助于对

亚细胞转运器转运功能的理解，目前已有硼在植物

体亚细胞分布的报道[73-75]，但是尚无硼在内膜系统

中运输的分子方面的证据支持．我们近期的研究显

示，超表达 AtTIP5;1可显著提高植株的高硼耐受
性，同时体内硼含量增加[11]，推测高硼处理时在超

表达株系中可能存在硼的再分布现象，从而在亚细

胞水平对硼的营养需要与高浓度时的毒害效应进行

协调．最新研究结果表明，在水稻种子中，硼会在

胚乳及糊粉层中存储，以满足低硼环境中种子萌发

及幼苗生长的需要[76]，该研究可能为硼在亚细胞转

运方面的研究提供一些新的思路．

3援4 水孔蛋白与 CO2代谢

二氧化碳作为呼吸的产物以及光合作用的底

物，其在生物体内的运输极为重要．水孔蛋白的二

氧化碳转运活性最早在哺乳动物中被发现 [77]．

Terashima 和 Ono[78]对蚕豆叶片的表皮条进行不同

浓度的 HgC12处理，发现叶肉细胞 CO2导度下降

30%～40%，提出叶肉细胞的细胞膜上可能存在对
汞敏感的水孔蛋白参与 CO2运输的设想．Uehlein
等[79]通过爪蟾卵母细胞异源表达系统首次证明定位

于细胞质膜的 NtAQP1具有 CO2转运活性，并通过

对反义 RNA降低 NtAQP1表达的转基因株系及过
量表达转基因烟草株系的净光合作用的分析初步证

明其在植物体内具有 CO2转运活性．Flexas等[80]对

NtAQP1进一步分析，发现在烟草中 NtA QP1介导
CO2在叶肉内运输，在饱和光照下，NtAQP1过量
表达的转基因烟草植株的光合作用速率提高 20%，
而反义植株的叶肉对 CO2的导度和光合作用速率

分别下降 13%和 30%．Uehlein 等 [7]的研究发现

NtAQP1除了在质膜定位外还存在于叶绿体内膜；
光照条件下，RNAi转基因烟草光合速率比野生型
下降 15%，但是二者的叶内 CO2 分压则相近；

RNAi材料的叶绿体内膜对 CO2的通透性比野生型

降低 89%，而叶绿体内膜对水的通透性则与野生
型相近；但是 RNAi材料的细胞质膜对 CO2的通透

性没有变化，而对水的通透性约有野生型的

50%．以上结果表明 NtAQP1在叶绿体内膜上主要
通过 CO2转运活性发挥生理功能，而在细胞质膜

上则主要通过水转运活性发挥生理功能．Uehlein[7]

在研究中同时也发现细胞质膜的 CO2通透性至少

是叶绿体膜的 5倍，表明细胞质膜上可能存在其他
与 CO2转运相关的通道．

Hanba等[81]对大麦质膜水孔蛋白 HvPIP2;1的研
究发现，在水稻(Oryza sativa)中过量表达 HvPIP2;1
的转基因株系的气孔 CO2导度(gs)相对野生型提高
27%, CO2在叶片内的扩散速率(gi)增强 40%,植株对
CO2 的同化效率提高 14%．Katsuhara 和 Hanba [82]

对 HvPIP2;1基因的水转运活性和 CO2转运活性及

其在水分利用及 CO2同化作用中的功能做了进一

步阐释．Aharon等[83]在烟草中过量表达拟南芥质

膜水孔蛋白 AtPIP1b(A tPIP1;2)后发现，在最适培养
条件下，过量表达植株的生长速率和蒸腾速率显著

加快，同时其上、下表皮的气孔密度和光合作用效

率均有所增加，但是在进行干旱胁迫处理时，过量

表达植株更早出现萎蔫．以上现象可能是 AtPIP1b
的表达量增加使得植物体的水分消耗加剧以及代谢

加强所引发．Postaire 等 [6]通过野生型与 AtPIP1;2
突变体的叶肉细胞原生质体膨胀试验 (swelling
assay)证明其具有水转运活性，同时也发现突变体
根的水导度比野生型下降 20%～30%，而 AtPIP1;2
在根、叶等部位均有较强表达，表明 AtPIP1;2也
参与整株的水导 (whole-plant hydraulics)．近期，
Heckwolf等[5]利用酵母异源表达系统证明, A tPIP1;2
单独表达时不能表现水转运活性，但是可以表现出

CO2的转运活性；利用拟南芥 T-DNA插入突变体
atpip1;2、atpip2;3以及 atpip1;2的功能回补株系的
数据对比分析，表明拟南芥中 A tPIP1;2基因的缺
失会导致叶片组织中 CO2导度(gm)下降 40%，由此
可以证明位于质膜上的 AtPIP1;2通过 CO2的转运

在光合作用过程中发挥功能．近期 Uehlein等[84]设

计的新的实验方案通过活体叶片扫描 pH 微电极
(scanning pH microelectrode)技术证实 A tPIP1;2在叶
片 CO2转运过程中的重要作用．叶片中水孔蛋白

介导水分与 CO2的运输(图 2b)已有讨论，怎样将组
织及亚细胞定位与转运活性结合起来揭示水孔蛋白

详细的作用机制仍需进一步研究．
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Fig援 2 Aquaporin鄄mediated transport of water and solutes in roots (a) and leaves (b)[13]

图 2 植物根部与叶片中的水孔蛋白介导的水及其他物质的运输[13]

3援5 水孔蛋白与硅代谢

尽管未被列入必需元素，硅对植物生长的重要

性早就引起了人们的广泛重视．对于甘蔗、水稻、

小麦、大麦等禾本科植物，硅肥的施用能显著提高

植物耐生物胁迫及非生物胁迫的能力、提高作物的

产量和品质[85-86]．在水稻中，主要在主根和侧根中

表达并定位于根外皮层和内皮层凯氏带细胞外侧质

膜的 Lsi1(OsNIP2;1)为硅酸的输入转运体(图 2a)，
能够促进根部对硅酸的吸收[54]；主要在根未成熟

区、叶片和叶鞘木质部薄壁细胞靠近导管一侧细胞

表达并定位于质膜的 Lsi6(OsNIP2;2)则为硅酸的外
排转运体，能够将硅元素从木质部运出，并影响硅

在叶中的分布[87]．有关硅转运相关的研究可参见综

述[88-89]．近期，Moore等[90]在对硅酸同时也是砷酸

的外排转运体 Lsi2的水稻突变体进行 As和 Si 的
亚细胞分布分析时发现：在突变体 lsi2中 As会在
内胚层细胞及一些木质部薄壁细胞的液泡中聚集，

而 Si则在一些内胚层细胞的细胞壁上累积．这一
方面表明植物体内可能存在定位于液泡膜上的砷酸

转运体，通过砷酸的液泡区室化来缓解砷酸对细胞

的毒害效应；另一方面也表明可能不存在液泡膜定

位的硅酸转运体，但是有可能在细胞壁上存在硅的

受体或其他结合蛋白，这可能与硅在胁迫环境中发

挥功能相关．

4 水孔蛋白在亚细胞定位上的再分布

水孔蛋白在亚细胞定位上的变化可能同时伴随

着转运活性及生理功能的变化．前面已经提到了

NtAQP1在质膜和叶绿体内膜上的不同定位会分别

表现出水转运活性或 CO2转运活性．这种定位上

的变化在 PIP1s 亚类上表现得尤为明显．利用爪蟾
卵母细胞异源表达系统进行水转运活性检测的结果

表明，大多数 PIP1蛋白的活性较低或者没有活性，
而 PIP2蛋白的活性则明显高于 PIP1蛋白，但是，
当 PIP1与 PIP2共同表达时则表现出明显高于单独
表达 PIP2作用时的水转运活性．同时也可以发现，
PIP1在亚细胞定位上有所变化，单独进行基因表
达时，PIP1蛋白定位于内质网，PIP2蛋白定位于
细胞质膜上，而共表达时 PIP1则与 PIP2共定位于细
胞膜上．类似的现象在 ZmPIP1;2与 ZmPIP2s [91-92]、

MpPIP1;1 与 MpPIP2;1 [93]、AtPIP1;4 与 A tPIP2;1 [49]、

NtPIP1;1 与 NtPIP2;1 [94]、HvPIP1 与 HvPIP2 [95]均有

报道．以上研究结果表明 PIP两大亚类蛋白质之间
能够通过相互作用调控其转运活性与亚细胞定位情

况，并由此协同发挥其所在特定部位的特定功能．

此外，也有其他一些水孔蛋白存在不同亚细胞

定位的报道．AtNIP2;1最初被报道时Mizutani等[52]

利用来自拟南芥根部悬浮培养的细胞系制备原生

质体，通过瞬时表达系统发现其定位于内质网上，

利用酵母系统证明其具有较弱的水转运活性．

而 Choi 和 Roberts [42]利用拟南芥叶肉细胞制备的

原生质体进行瞬时表达，以及对稳定过量表达

AtNIP2;1::YFP融合基因的转基因材料根部的荧光
共聚焦显微观察均发现其定位于质膜，利用爪蟾卵

母细胞除了发现微弱的水及甘油转运活性外，还发

现其具有较强的乳酸转运活性．此定位上的不同以

及转运活性的差异表明在不同系统中可能存在某些

调节因子，详细情况有待研究．Vera-Estrella等[35]

(a) (b)
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通过免疫荧光标记技术证明甘露醇诱导的渗透胁迫

可导致冰草 McTIP1;2在液泡上重新分布，并发现
McTIP1;2的重新分布涉及它的糖基化和 cAMP-依
赖的信号转导．在常规培养条件下，AtPIP2;1主要
定位于细胞质膜上，但在盐胁迫处理条件下，可诱

导 AtPIP2;1定位于细胞内的其他结构上[28, 96]，这可

能是植物体主动调控水通道的位置从而减少外界高

盐环境中体内水分向外流失的一项防御策略．Li
等[97]发现，AtPIP2;1 的内化(internalization)涉及到
对酪氨酸磷酸化抑制剂 A23敏感的网格蛋白依赖
途径和甲基 -茁-环糊精敏感的膜筏相关途径这两种
方式的作用，在 NaCl处理条件下，AtPIP2;1的亚
细胞迁移主要与膜筏途径相关．Sorieul等[49]通过定

点突变、融合荧光蛋白进行稳定表达以及荧光共聚

焦显微镜观察技术，证明 AtPIP2;1的 N端存在内
质网运出的信号肽(Asp4-Val5-Glu6)，同时也发现
AtPIP2;1-GFP与 AtPIP1;4-mCherry共表达可共定位
于质膜，而对 AtPIP2;1的内质网运出信号肽进行
定点突变后再与 AtPIP1;4-mCherry共表达时则二者
均在内质网滞留，表明可能存在其他与这两个蛋白

质的聚合体互作的蛋白质阻止其向质膜的转运．

以上结果表明，水孔蛋白在植物体内具有的多

重转运活性、具有不同的调控模式．有关互作蛋白

的筛选有助于提供 AQP进行物质转运时可以协作
的基因，其亚细胞定位以及调控方式的确定则需要

借助植物本体及异源表达系统验证等方面的信息进

行综合分析才可以得到更详尽的数据，也更能够增

强对该基因生理功能的理解．

5 存在问题及未来研究方向浅析

近 10年来，植物水孔蛋白的功能研究受到极
大重视并取得了一系列研究成果．相应地又有更多

需要探知的问题呈现．在这里，我们主要针对亚细

胞定位及生理功能进行讨论．

a．水孔蛋白是否存在更多新的转运活性．水
孔蛋白的水转运以及其他一系列中性小分子转运活

性的发现，在一定程度上打破了许多固有的小分子

自由扩散的传统认识．已知水孔蛋白具有 NH3、

CO2气体的转运活性，那么是否也能转运 NO、O2

等气体分子呢? Ivanov等[98]通过对脂膜的氧气渗透

系数(O2 permeability coefficients)的分析提出存在 O2

通道蛋白的可能，Koder等[99]则着手进行了 O2转运

蛋白的工程设计，水孔蛋白是否也能参与其中，值

得期待．

b．水孔蛋白亚细胞定位的界定．目前所进行
的亚细胞定位分析大多来自瞬时表达、或者稳定过

量表达的结果，这在一定程度上可以反映蛋白质的

定位情况，但是由于表达量的变化、表达位置的不

同以及可能存在某些调控因子，这些方法可能难以

呈现基因的真实定位情况．如果分析超表达材料的

表型，采用超表达融合标记基因的稳定表达材料进

行定位分析是可行的．但是，如果研究基因在生物

体内的天然功能，利用自身启动子驱动基因融合标

记的表达或者采用免疫原位杂交的方法所得到的结

果可能会更准确．

c．转运活性多样性的分析需要与组织定位及
亚细胞定位相结合．尽管蛋白质在相似的环境中也

能发挥其原本具有的功能，但是蛋白质只有在其本

来的位置，功能发挥得才更“自然”(native)．前
面提到 NtAQP1在质膜主要表现水转运活性，而在
叶绿体内膜主要表现 CO2转运活性，类似的现象

是否在其他水孔蛋白也存在，其定位以及功能的特

异性如何，这些需要在后面的研究中加以注意．本

着“研以致用”的观点，是否可以对蛋白质进行针

对性设计，比如从定位信号的改变、功能结构域的

改变、调控位点的修饰等方面入手，使之出现在合

适的时间、合适的地点，发挥合适的功能．蛋白质

定向设计与改造工程也许能在水孔蛋白的应用中带

来一些有意思的结果．

d．互作蛋白及活性调控的研究．水孔蛋白本
身即为“团队作战”的典范，研究表明，水孔蛋白

需要以同源四聚体的形式存在才能发挥功能，也有

证据表明水孔蛋白异源四聚体的存在可以导致亚细

胞定位上的变化以及发挥不同的功能．有关水孔蛋

白活性调节的方式已发现很多，但是，是否在其他

水孔蛋白也存在类似的调控、或者存在其他的调控

方式仍需进一步研究．在植物体内，水孔蛋白是否

出现在某一部位、出现多少，在某一特定部位何时

出现、何时发挥功能、以及发挥何种转运功能或是

同时发挥多样的转运功能均有待进一步深入研究．

期待水孔蛋白的研究会有更多新奇的发现．
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Abstract Aquaporins (AQPs) got their name from the water transport ability, and recently, their multi-transport
activities and multiple physiological functions were also frequently reported. This review focused on the analysis of
recent progress on physiological functions and subcellular localizations of plant aquaporins. The relationship
between the multi-physiological functionality and the multiple intracellular localizations and redistribution of plant
aquaporins were also thoroughly discussed, thus raising questions about the current research and research direction
for plant aquaporins. To reveal the possible mechanism on the multiple physiological functions, it is necessary and
essential to analyze the connections between functions and tissue and subcellular localizations in future.
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